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Samenvatting
Vogels tellen is niet iets dat alleen de laatste tijd gebeurt. Al in 1912
werd begonnen met het jaarlijks tellen van het aantal broedende
koolmezen Parus major in Oranje Nassau's Oord bij Wageningen. In
Engeland worden vanaf 1928 elk jaar alle kolonies van de blauwe
reiger Ardea cinerea geteld. Overwinterende wadvogels in noordwest
Europa worden sinds de jaren zestig geteld. De vogelonderzoeker
die de resultaten van deze tellingen bekijkt, zal zich de vraag stellen:
waarom zijn de aantalsveranderingen zoals ze zijn? Deze vraag
boeit niet alleen de vogelkenner. Ook de waddenonderzoeker, die al
vijfentwintig jaar de in de wadbodem voorkomende schelpery wor-
men en kreeftjes telt en wil begrijpen waarom de broedval van een
bepaalde soort het ene jaar zoveel groter is dan het andere jaar, de
insektenbioloog, die het onregelmatige voorkomen van insektenpla-
gen wil verklaren, en de visserijbioloog, die de haringstand wil
voorspellen voor volgend jaar, stellen zích deze vraag.
In hoofdstuk een laat ik zien dat de vraag waarom de aantals-
veranderingen zijn zoals ze zijn makkelijk is gesteld, maar niet een-
voudig beantwoord. Aantalsveranderingen zijn het gevolg van wat
individuen doen. Gaan ze dood of planten ze zich voort? Verdwij-
nen ze uit het gebied of komen ze juist binnen? Wat een individu
doet hangt af van zijn toestand (zijn leeftijd, zijn grootte, zijn condi-
tie, zijn sociale positie, enzovoort) en die toestand zal in de loop van
zijn bestaan veranderen, onder meer als gevolg van veranderingen
in de omgeving. Die omgeving verandert echter zelf ook als gevolg
van de gedragingen van het individu zelf. De ecoloog die zo'n com-
plex systeem wil begrijpen heeÍt het niet gemakkelijk. Hij doet er
dan ook verstandig aan deelvragen te formuleren, in de hoop dat de
antwoorden daarop tezamen enig inzicht kunnen geven op die zo
belangrijke vraag in de ecologie: waarom zijn de aantalsveranderin-
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gen zoals ze zljr.? De verschillende hoofdstukken van dit proef-
schrif t behandelen dergelijke deelvragen.
l{et zal duidelijk zijn dat voordat iets gezegd kan worden over
het waarom van aantalsveranderingen, men dient te weten hoe die
aantalsveranderingen er uit zien. In veel gevallen is het onmogelijk
alle exemplaren van een diersoort in een onderzoeksgebied te tellen.
De bioloog za7 zich moeten beperken tot het nemen van een steek-
proef. Meestal gaat dat als volgt: het onderzoeksgebied wordt be-
schouwd als een denkbeeldig "schaakbord", bestaande uit een groot
aantal velden. Vervolgens wordt een aselecte steekproef uit de ver-
zameling velden genomen en wordt van elk veld dat in de steek-
proef terecht gekomen is het aantal aanwezige dieren geteld. Op ba-
sis van de verkregen steekproefresuitaten kan dan het totaal aantal
aanwezige dieren in het onderzoeksgebied geschat worden. De sta-
tistische theorie rond het nemen van steekproeven richt zich op de
efficiëntie van methodes om betrouwbare schattingen te verkrijgen.
In hoofdstuk twee van dit proefschrift laat ik zien dat de huidige
methode om de in de zeebodem levende kleine dieren te bemonste-
ren vooÍ verbetering vatbaar is.
Soms komt het voor dat een onderzoeker niet in staat is om een
aselecte steekproef te nemen. Zeevogelonderzoekers bijvoorbeeld
varen mee met schepen zonder invloed te hebben op de vaarroute.
In hoofdstuk drie wordt getoond dat met behulp van een statistisch
model ook op basis van een niet strikt aselecte bemonstering schat-
tingen van het aantal zeevogels, inclusief betrouwbaarheids-gren-
zen, verkregen kunnen worden.
Somrnige diersoorten, meestal gaat het om vogels, zíjn zo mak-
kelijk waar te nemen dat wel de hele populatie geteld kan worden.
De praktijk wijst echter uit dat veel tellingen om ailerlei redenen in-
compleet zijn. Niet het gehele gebied wordt altijd geteld. Ook hier
kunnen statistische modellen gebruikt worden om de ontbrekende
waarnemingen in te vullen. In hoofdsfuk vier worden ontbrekende
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De aantallen en de veranderingen daarin zullen niet voor alle
plekken waar een soort voorkomt gelijk zijn. Wanneer de verschillen
tussen plekken groter zijn dan de veranderingen in de tijd, zal de
bioloog geneigd zljn de nadruk te leggen op de verschillen tussen
plekken en de veranderingen in de tijd te veronachtzamen. Met
name vegetatiekundigen gebruiken statistische regressiemodellen
om de verschillen in aantalsdichtheid te relateren aan verschillen in
de fysisch-chemische omgeving tussen plekken. Meestal worden de
parameters vaÍr zo'r. regressiemodel geschat op basis van een een-
malige inventarisatie. Onderzoekers van de in de zeebodem levende
dieren gebruiken ook deze door vegetatiekundigen ontwikkelde
modellen. Aangezien de aantallen bodemdieren wel degelijk veran-
deren in de loop van de tijd, moet de vraag gesteld worden wat dan
de reikwijdte van zo'n statistisch model nog is. Is het model alleen
een beknopte beschrijving van de op één tijdstip verzamelde dataset
of kan het model ook gebruikt worden om bijvoorbeeld de gevolgen
van veranderingen in de fysisch-chemische omgeving te voorspel-
Ien? In hoofdstuk viif bespreek ik een statistisch model dat de rela-
tie tussen met name sediment-karakteristieken en de dichtheid van
bodemdieren in de Oosterschelde beschrijft. De parameters zijn ge-
schat op basis van een eenmalige inventarisatie in 1985, dat wll zeg-
gen voor de aanleg van de stormvloedkering. Het model was niet in
staat om op basis van de fysisch-chemische omgeving zoals die er in
1989 na de aanleg van de kering uitzag, de dichtheid van de bo-
demdieren te voorspellen. Dit mag echter geen verwondering wek-
ken, gezien de grote jaar-op-jaar variatie in de aantallen bodemdie-
ren. Wel kon op basis van het model de relatieve dichtheid (relatief
ten opzichte van de gemiddelde dichtheid) goed voorspeld worden.
Dat wil zeggen, de verhouding tussen de dichtheid van een be-
paalde soort op, bijvoorbeeld, een modderige plek en die op een
zanderige plek was min of meer gelijk in beide jaren.
Hoe overwinterende wadvogels zich bij laagwater verspreiden
over het wad is het onderwerp van de hoofdstukken zes en zeven.
Net als in hoofdstuk vijf gaat het er om verschillen in dichtheid tus-
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sen plekken te begrijpen, maar de benadering waarvoor gekozen is
wijkt nogal af van de regressiemodel-aanpak die in hoofdstuk vijf
gehanteerd werd. Het idee is dat de verspreiding van vogels over
het wad het best begrepen kan worden, als ervan uitgegaan wordt
dat elke individuele vogel zal proberen zijn overlevingskans te
maximaliseren. Daarnaast wordt verondersteld dat de overlevings-
kans groter is naarmate de fijd waarin de vogel de per dag beno-
digde hoeveelheid voedsel kan bemachtigen korter is. Elke vogel zal
dus naar die plek toe moeten gaan waar zijn eetsnelheid het hoogst
is. Voor het gemak wordt er van uitgegaan dat de vogels alwetend
zijn en op elke plek terecht kunnen. Er van uitgaande dat er een po-
sitieve relatie is tussen prooidichtheid en eetsnelheid, mag je, gege-
ven de gemaakte vooronderstellingen, verwachten dat alle vogels
zich op de plek met de hoogste prooidichtheid zullen verzamelen. In
de praktijk is dit niet zo. Een verklaring kan zijn dat de vogels elkaar
in de weg zitten en dat de eetsnelheid omlaag gaat als de vogel-
dichtheid omhoog gaat. Het gevolg is dat sommige vogels beter
naar wat minder prooirijke gebieden kunnen gaan omdat daar ook
minder soortgenoten zitten. Er zal een evenwicht ontstaan als geen
enkele vogel zijn eeisnelheid kan vergroten door ergens anders heen
te gaan. Deze evenwichtstoestand wordt wel de "ideale vrije verde-
ling" genoemd. Ideaal omdat de vogels precies wisten wat ze te
doen stond en vrij omdat ze overal zonder bijkomende kosten naar
toe konden gaan. In hoofdstuk zes laat ik zien hoe de voorspelde
verdeling afhangt van de vooronderstellingen die gemaakt worden
over de relatie tussen eetsnelheid enerzijds en prooi- en vogeldicht-
heid anderzijds. Kleine verschillen in deze relatie kunnen leiden tot
grote verschillen in de verdeling. In hoofdstuk zes ging ik er van uit
dat alle vogels van een soort gelijk z1jn. In hoofdstuk zeven is dat
niet meer zo. Somrnige vogeis zijn dominant en hebben weinig last
van de aanwezigheid van soortgenoten. Andere vogels daarentegen
hebben veel last van hun soortgenoten. Ook hier laat ik zien dat
kleine verschillen in de veronderstellingen, grote gevolgen hebben
voor de voorspelde verdeling. Het leuke van de modellen uit hoofd-
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sírk zes en/ met name/ uit hoofdstuk zeven is, dat ze ook gebruikt
kunnen worden om te voorspellen hoeveel vogels de winter zullen
overleven in aÍhankelijkheid van de hoeveelheid voedsel en de hoe-
veelheid vogels die aan het begin van de winter aanwezig zljn.
In de modellen die in de hoofdstukken zes en zeven aan de
orde kwamen, werd slechts één enkele winter in beschouwi.g ge-
nomen. Aan het begin van de winter was al het voedsel al aanwezig.
AÍhankelijk van de hoeveelheid overwinterende vogels bleven er
meer of minder prooidieren over aan het einde van de winter. Dit
roept de vraag op wat het gevolg is van deze afname in het aantal
prooidieren gedurende de winter voor de aanwas van prooidieren
in het erop volgende voorjaar. In hoofdstuk acht wordt onderzocht
hoe de interacties tussen wadvogels en hun prooidieren doorwerken
in de aantalsveranderingen van de prooidieren. Vijfentwintig jaar
gegevens over de aanwezige aantallen en leeftijdsopbouw van twee
schelpdiersoorten, de kokkel Cerastoderma edule en het nonnetje Ma-
coma balthica,, en ever de aanwezige aantallen van twee schelpdier-
etende wadvogels, de kanoetstrandloper Calidis canutus en de
scholekster, laten zien dat de mortaliteit van de schelpdieren niet af-
hangt van de relatieve predatiedruk van wadvogels. Voor het non-
netje schommelt de jaarlijkse mortaliteit van de door wadvogels ge-
geten leeftijdsklassen rond de 40%, onafhankelijk van de dichtheid
van het nonne$e en van de aantallen vogels. Het ontbreken van een
duidelijke relatie tussen de grootte van de ouderpopulatie en de
aanwas van jonge schelpdieren wijst er op dat vogelpredatie van
weinig invloed is op de regulatie van de schelpdierpopulaties.
In hoofdstuk negen wordt bekeken hoe de aantalsveranderin-
gen van twee schelpdier-etende vogelsoorten, die verschillende
leeftijdsklassen van dezelfde soort eten, van elkaar afhankelijk zou-
den kunnen zijn. Het ontwikkelde model laat zien dat de mate
waarin de vogelsoorten elkaar beihvloeden te maken heeft met de
grootte van de jaar-op-jaar variatie in de aanwas van nieuwe prooi-
dieren. Deze variatie wordt hoogstwaarschijnlijk bepaald gedurende
de periode dat de prooidieren zich als larve in zee bevinden.
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Tenslotte meen ik in hoofdstuk tien dat onderzoekers, die een
innig samenspel tussen inspirerend veldwerk, gedegen experimen-
teel onderzoek en elegante theorievorming kunnen bewerkstelliger;
met recht een veer op de hoed gezetmagworden.
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